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飞 蝗 变型 及 体 色 多 型 的 内 分 泌 控 制 机 理 


KEAL, MAR 
(1， 中 南 林学 院 资源 与 环境 学 院 ， 湖 南 株洲 412006; 2. 怀化 学 院 ， 湖 南 怀化 418008) 


HE: 飞 蝗 具 变 型 现象 ， 散 居 型 和 群居 型 在 形态 特征 、 生 理 机 能 、 行 为 及 体 色 等 方面 存在 明显 差异 。 保 幼 
激素 已 被 证 实 能 诱导 飞 蝗 散居 型 绿色 的 出 现 。 近 年 ， 从 飞 蝗 心 侧 体 成 功 地 分 离 了 一 种 神经 肽 一 一 黑 化 诱导 激素 
( [His7]-corazonin)， 并 用 白化 型 进行 检测 ， 证 实 了 其 对 体 色 黑 化 作用 的 活性 。 不 同时 间 对 飞 蝗 耕 虫 注 射 不 同 剂 
量 的 [His7]-corazonin， 能 诱导 出 现 除 绿色 以 外 的 散居 型 体 色 ， 如 浅 褐 色 、 褐 色 、 赤 神色、 黑色 等 ; 也 能 诱导 出 
现 群居 型 的 体 色 ， 即 黑色 配 以 橘 黄色 的 底 色 。 而 且 ， 对 散居 型 匣 虫 注射 [His ]-corazonin 能 诱导 其 形态 向 群居 
型 转换 。 这 些 研究 证 实 [His7]-corazonin 对 飞 蝗 的 变型 有 着 重要 的 控制 作用 ， 但 又 不 是 唯一 的 。 
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Endocrine Mechanisms Controlling Phase Polymorphism and 


Body-color Polymorphism in Locusta migratoria 
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Abstract: The migratory locust, Locusta migratoria, occurs in two extreme phases, solitarious and gregarious, 
with intermediate forms in between. Solitarious and gregarious individuals look so different in morphological, physiologi- 
cal, behavioral traits, and body-color that they had been regarded as two different species until Uvarov (1921) formulated 
the phase polymorphism theory. In this locust, the juvenile hormone is responsible for the induction of green color in soli- 
tary hoppers. In recent studies, a dark-color inducing neuropeptide, [ His’ ]-corazonin, was isolated and identified from 
the corpora cardiaca (CC) of locusts through a convenient bioassay using an albino mutant of L. migratoria. Albinism in 
this mutant is controlled by a single recessive Mendelian unit and it is caused by an absence of [ His’ |-corazonin from the 
brain and the CC. Injection of [ His’ ]-corazonin into nymphs caused them to develop various non-green colors, such as 
fawn, brown, reddish-brown, black (solitarious body-color) and black patterns with an orange background color (gregar- 
ious body-color). Injection of [ His’ ]-corazonin into isolated-reared nymphs caused a shift in morphometrics towards val- 
ues typical for gregarious insects. Those studies provide strong evidences for an important role of [ His’ |-corazonin in the 
control of phase polymorphism in L. migratoria . 


Key words: Locusta migratoria; Phase polymorphism; Body-color polymorphism; [ His’ |-corazonin; Juvenile 
hormone; Albinism 
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“KS Locusta migratoria (Linnaeus) 是 世界 性 的 
重大 害虫 , CAA 10 个 亚 种 ， 分 布 遍 及 亚洲 、 欧 
洲 、 非 洲 及 澳洲 。 从 生物 学 的 视点 来 看 ， 飞 蝗 最 令 
人 感 兴 趣 的 是 具有 变型 现象 (phase polymor- 
phism) 一 一 在 高 密度 时 出 现 群 居 型 ， 低 密度 时 则 
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为 散居 型 。 飞 蝗 变型 学 说 由 俄罗斯 学 者 Uvarov 
(1921) 提出 ，Faure (1932) 通过 实验 加 以 了 验 
证 。 #5 (gregarious phase) 和 散居 型 (solitari- 
ous phase) 在 形态 特征 、 生 理 机 能 、 行 为 及 体 色 等 
方面 明显 不 同 ， 两 型 之 间 还 有 一 系列 过 渡 变化 的 中 
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间 型 (转变 型 )。 在 一 群 飞 蝗 里 往往 能 找到 各 种 不 
同型 的 个 体 (Uvarov，1966，1977)。 就 形态 而 言 ， 
散居 型 与 群居 型 相 比较 ， 前 胸 背 板 明显 地 呈 弧 状 隆 
起 ， 前 翅 较 短 ， 而 后 足 腿 节 较 长 〈《Uvarov，1966)。 
飞 蝗 个 体 间 交配 前 抱 对 和 交配 时 间 长 得、 衡量 精子 
竞争 的 P; fA (最 后 交配 雄 虫 子 代 的 比例 ) 存在 着 
较 大 的 变异 (Zhu & Tanaka, 2002); 最 近 的 人 研究 
表明 ， 群 居 型 和 散居 型 之 间 的 繁殖 策略 和 精子 范 争 
也 存在 着 明显 差异 : 散居 型 比 群 居 型 有 着 较 高 的 P。 
值 、 交 配 前 抱 对 行为 较 短 、 交 配 时 间 较 长 ， 这 种 繁 
殖 行 为 差异 的 原因 在 于 飞 凰 两 种 类 型 雌雄 相遇 机 会 
的 明显 不 同 (Tanaka & Zhu, 2003). 

飞 蝗 对 应 于 各 种 条 件 出 现 各 种 体 色 变 异 ， 表 现 
出 体 色 多 型 现象 (body-color polymorphism ) 。 影 啊 
飞 蝗 体 色 的 重要 因素 之 一 是 种 群 密度 ， 除 此 之 外 ， 
也 与 环境 因素 ， 如 温度 、 湿 度 及 栖息 地 的 背景 颜色 
有 关 (Faure, 1932; Fuzeau-Braesch, 1985; Pener， 
1991)。 因 此 ， 体 色 多 型 也 相应 划分 为 3 种 类 型 ， 
即 密度 关联 体 色 多 型 (density-dependent color poly- 
(Uvarov，1966)、 湿 度 关联 体 色 多 型 
(humidity-dependent color polymorphism) 〈 也 称 绿色 


morphism) 


~ 神色 型 ) (Rowell, 1971) 和 隐蔽 色 型 (ho- 
mochromy) (Pener, 1991), MEH KIR, AHE 


ah, 22RMungehe. ERREN (群居 型 ) 
为 黑色 配 以 桶 黄色 底 色 (图 1A); 低 密 度 时 (散居 
型 ) 第 表现 为 无 黑色 斑 块 的 绿色 。 低 湿度 的 条 件 
下 ， 散 居 型 则 出 现 各 种 隐蔽 色 ， 如 黄色 、 褐 色 、 亦 
i, BE (SARE) 等 (图 1: B 一 F)。 

A Uvarov 提出 飞 蝗 变型 学 说 以 来 ， 对 影响 飞 
蝗 变型 和 体 色 多 型 的 环境 因子 已 有 了 和 较 清 楚 的 认 
识 ,， 但 有 关 飞 蝗 变 型 及 体 色 多 型 的 内 分 泌 控 制 机 理 
的 研究 ， 直 到 近年 才 有 了 明显 的 进展 。 本 文 拟 就 其 
内 分 泌 控 制 机 理 的 研究 情况 进行 介绍 。 


1 保 幼 激素 对 飞 蝗 体 色 的 影响 


早 在 50 ~ 70 年 代 就 有 学 者 将 散居 型 若虫 的 咽 
侧 体 (分 泌 保 幼 激素 ) 移植 到 群居 型 若虫 的 体内 ， 
或 注射 保 纺 激素 (juvenile hormone, JH) 及 其 类 似 
物 后 能 诱导 群居 型 个 体 的 体 色 转化 为 绿色 (Joly & 
Joly, 1954; Roussel, 1975; Joly & Meyer, 1970). 
近年 也 有 一 些 研究 进一步 证 实 了 JH 能 诱导 飞 蝗 绿 
色 的 产生 (Pener et al, 1992; Hasegawa & Tanaka, 
1994; Tanaka，2000a)。 基 于 这 些 结论 ， 一 些 学 者 


认为 浓度 高 时 飞 蝗 出 现 绿色 ， 浓 度 低 时 则 产生 
群居 型 的 体 色 ， 由 于 绿色 为 散居 型 的 体 色 ， 故 而 推 
测 飞 蝗 的 变型 可 能 由 JH 控制 ( Nijihout & Wheeler, 
1982)。 然 而 ， 当 Staal (1961) 将 散居 型 若虫 的 咽 
侧 体 摘除 ， 使 之 失去 分 泌 JH 的 功能 时 ， 并 未 出 现 
期 望 的 群居 型 特有 的 黑色 和 桶 黄色 。 由 于 其 试验 的 
死亡 率 太 高 ， 而 未 引起 应 有 的 关注 。Pener et al 
(1992) 重复 了 Staal Kinde, EHEAR I (pre- 
cocene l) EIRE WA R KRME, EAE KRG} 
泌 JH DRE, REUS AA E H kE PLR T 
色 ， 仍 然 是 散居 型 的 体 色 ， 而 未 出 现 群 居 型 的 黑色 
和 桶 黄色 。 因 此 ，Pener et al (1992) WA JH 并 不 
是 控制 飞 晶 变 型 和 体 色 多 型 的 主要 因子 。 


2 黑 化 诱导 激素 对 飞 蝗 体 色 及 形态 的 控制 


2.1 “ 黑 化 诱导 因子 - 

Nickerson (1956) 将 沙漠 蝗 ( Schistocerca gre- 
garia) HER A BY CES Bl RA 
HRA, ASRS DA A EE. A, 
将 飞 蝗 群居 型 若虫 的 心 侧 体 摘除， 移植 到 同 种 其 他 
奋 虫 体内 ， 也 有 同样 的 效果 (Staal, 1961), HX 
蝗 脑 神经 分 泌 细 胞 破坏 ， 能 导致 在 虫 体 色 淡 化 ， 说 
明 在 飞 蝗 的 脑 和 心 侧 体 中 存在 着 诱导 其 体 色 黑 化 的 
"SAMA FAF” (dark color-inducing factor) (Gi- 
rardie & Cazel, 1965), 

要 分 离 “ 黑 化 诱导 因子 "， 需 要 大 量 体 色 较 浅 
的 个 体 。 昌 然 散 居 型 中 存在 体 色 较 浅 的 个 体 ， 但 比 
例 并 不 太 高 ;在 实验 室 通过 个 体 饲养 来 获取 大 量 浅 
色 个 体 也 并 非 易 事 。 而 飞 蝗 的 白化 变异 现象 (al- 
binism, 图 1G) (Verdier, 1965; Tanaka, 1993) 
为 研究 带 来 了 转机 。 普 通 型 (图 1A) 和 白化 型 由 
一 对 显 性 - 隐 性 基因 控制 。 群 体 饲养 的 白化 型 ， 其 
体 色 为 无 任何 色 斑 的 白色 ， 个 体 饲养 在 高 湿度 条 件 
下 为 绿色 ， 低 湿度 为 白色 (Hasegawa & Tanaka, 
1994), Pener et al (1992) 的 研究 表明 白化 型 体 色 
日 化 的 原因 是 缺少 产生 色素 的 激素 。 将 群体 饲养 的 
普通 型 的 脑 和 心 侧 体 移 植 到 白化 型 体内 ， 能 诱导 和 白 
化 型 体 色 的 黑 化 (Tanaka，1993)。 很 显然 ， 普 通 
型 的 脑 和 心 侧 体 中 存在 着 “ 黑 化 诱导 因子 "， 而 白 
化 型 则 缺少 这 种 “ 黑 化 诱导 因子 ”。 

2.2 ([His’]-corazonin 的 分 离 

摘 取 大 量 飞 蝗 普通 型 的 心 侧 体 ， 用 酒精 提取 并 

FOR ,溶解 于 花生 油 后 ,注射 到 白化 型 若虫 体内 ， 
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图 1 RM STEM AE (A: 群居 型 ; RK: 散居 型 ) RAH (G) 


Fig. ! Photographs showing various body-color of Sth instar nymphs of Locusta migratoria (A: gregarious phase; 
È praf B ) p g greg 


B-F; sohltarious phase) and albino of strain (G) 
PAS AA HAA (AD). FASE CEP) A (G) 


Collecting from Danghou, Hainan, Chinn TA- DO); Tsukuba (E-F; Okinawa CÈ). Japun- 


REPRE. CORMIER ETER, ERK EA S 
(95°C, 10 min) 后 仍 有 活性 ; HEARR TAAA AE i, HIEI H pGlu- 
(proteinase K) 一 起 加 热 则 失去 活 人 性， 说明 “ 黑 化 Thr -Phe-Gln-Tyr-Ser- His-Gly-Trp-Thr- Asn -amide - 
诱 学 因子 ”为 热 稳 定 的 神经 肽 类 物质 (Tanaka & WAERM, WEBA AC Ae EAT 
Pener, 1994, 1995). Tawfik et al (1999) RT 性 ; 让 于 其 序 列 与 [Arg j-corazonin 很 接近 ， 而 被 
4 700 对 存在 于 疏 星 心 侧 体 前 "村 化 诱导 因子 " al 全 名 为 [His |-corazonin (AA Fe). [Arg ]- 
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corazonin 4} BS A 224% (Periplaneta americana) 的 心 
MUA, FRA RK corazonin 在 其 他 昆虫 中 也 存在 ， 如 
zÆ (Bombyx mori). Leucophea madeira, Schito- 
cerca americana. Gryllus bimaculatus = (Veenstra, 
1991; Hua et al, 2000; Tanaka, 2000b). 近年 已 
找到 Drosophila 和 Galleria 的 corazonin 基因 (Veen- 
stra, 1994; Hansen et al, 2001), 但 其 功能 还 不 了 
解 。 值 得 一 提 的 是 ， 同 样 具 有 变型 现象 的 沙漠 蝗 的 
“ 黑 化 诱导 因子 ”与 飞 蝗 在 结构 上 完全 一 样 ， 同 为 
[ His’ |-corazonin (Tawfik et al, 1999), 
2.3 [His’]-corazonin 对 飞 蝗 体 色 的 控制 

JH 能 诱导 飞 蝗 产生 绿色 个 体 ， [ His’ ]-cora- 
zonin 诱导 体 色 的 黑 化 。 那 么 ， 飞 蝗 其 他 体 色 是 由 
什么 控制 呢 ? Tanaka (2000a) 对 飞 蝗 和 白化 型 知 虫 
不 同 发 育 阶 段 注 射 不 同 剂量 的 合成 [ His’ ]-cora- 
zonin 的 研究 ， 为 这 一 问题 提供 了 答案 。3 龄 初期 
注射 高 剂量 (100 pmol/L) 的 [His’]-corazonin, 4 
龄 若虫 出 现 全 黑 的 体 色 (散居 型 体 色 ); 3 龄 中 后 
期 注射 ， 则 4 龄 奋 虫 出 现 群 居 型 的 黑色 和 橘 黄色 ; 
3 龄 末期 注射 ， 则 出 现 亦 褐色 (散居 型 体 色 )。3 龄 
初期 注射 低 剂 量 (1 ~ 0.1 pmol/L) 的 [ His’ ]-cora- 
zonin， 则 出 现 褐色 、 茶 色 等 散居 型 的 体 色 。 同 样 ， 
对 飞 星 普通 型 进行 [ His’ ]-corazonin 处 理 ， 也 有 同 
样 的 效果 。 说 明 [His ]-corazonin 的 分 泌 量 及 分 沁 
时 期 控制 飞 蝗 除 绿色 外 的 各 种 体 色 的 出 现 (Tana- 
ka，2000a，2000c，2001) 。 由 此 可 见 ， 飞 蝗 的 体 
色 多 型 由 两 种 内 激素 一 一 JH 和 [ His’ ]-corazonin 共 
同 进行 调控 。 

另外 ， 注 射 人 工 合成 的 [His”j-corazonin 还 能 
引起 Acrida cinerea, Oxya yezoensis. Atractomorpha 
lata. Nomadacris succincta ~ Oedipoda miniata 等 多 
种 昆虫 的 体 色 黑 化 (Tanaka, 2000b; Yerushalmi & 
Pener，2001)。 同 时 ， 将 直 翅 目 、 等 翅 目 、 同 翅 
A. AMA. SBA. NGA. RMA. BAAS 
60 余 种 昆虫 的 脑 和 心 侧 体 摘 除 移 植 到 飞 蝗 白 化 型 
体内 ， 除 鞘翅 目 昆 虫 外 ， 都 能 诱导 飞 蝗 白 化 型 的 体 
色 黑 化 。 说 明 [His ]-corazonin 及 其 类 似 物 不 仅 能 
诱导 飞 蝗 的 体 色 黑 化 ， 还 广泛 地 存在 于 其 他 昆虫 种 
类 中 ， 影 响 其 他 昆 忠 的 体 色 (Tanaka, 2000b). 
2.4 [His’]-corazonin 对 飞 蝗 形 态 的 影响 

Joly (1956) 已 证 实 移植 咽 侧 体 未 能 引起 前 胸 
形态 的 变化 ， 说 明 JH 不 影响 有 关 飞 蝗 变型 的 形 
态 。 由 于 形态 的 形成 可 能 在 若虫 的 发 育 早期 进行 ， 


Tanaka et al (2002) 对 连续 3 代 单 独 饲 养 〈 散 居 
型 ) 的 飞 蝗 于 2 龄 和 3 龄 注射 2 次 高 剂量 的 
[His7]-corazonin ， 证 实 其 能 引起 散居 型 前 胸 背 板 、 
后 足 腿 节 长 / 头 幅 宽 、 前 翅 长 /后 足 腿 节 向 群居 型 转 
换 。 另 外 ，Hoste et al (2002) 也 证 实 了 [ His’ ]- 
corazonin 引起 沙漠 星 散 居 型 的 形态 向 群居 型 转换 。 


3 结 语 


JH 和 [His7]-corazonin 两 种 激素 控制 飞 蝗 的 体 
色 多 型 ， 诱 导 飞 蝗 各 种 体 色 的 出 现 。 但 是 ， 这 两 种 
激素 引起 体 壁 颜色 变化 的 生化 机 理 还 有 待 于 探讨 。 
许多 昆虫 的 体 色 黑 化 与 群集 有 关 ，Fuzeau-Braesch 
(1985) 曾 推测 群居 型 的 黑 化 可 能 与 体温 调节 有 关 。 
Tanaka (2003) 观察 了 在 不 同 的 温度 条 件 下 ， 对 日 
化 型 注射 [His j-corazonin ， 其 体 色 的 变化 ， 结 采 
表明 : 温度 较 低 (30 ~ 34 C) 时 黑 化 ; 高 温 (38 
~42 C) 下 明显 淡化 ， 为 灰色 或 白色 。 说 明 高 温 
能 抑制 [ His’ ]-corazonin 对 体 色 的 黑 化 作用 。 但 是 ， 
飞 蝗 高 密度 时 为 何 出 现 体 色 黑 化 ， 和 群居 型 体 色 黑 化 
在 生态 学 方面 有 何 适应 意义 ? 还 无 合理 的 解释 。 

Tanaka et al (2002) 和 Hoste et al (2002) 已 
证 实 [ His’ ]-corazonin 能 诱导 散居 型 飞 蝗 的 形态 向 
群 后 型 转换 ， 结 合 [His ]-corazonin 对 飞 蝗 体 色 多 
型 的 控制 作用 ， 可 以 认为 [His ]-corazonin 是 控制 
飞 蝗 变型 的 重要 因素 。Nolte (1967, 1968) 曾 认 为 
飞 蝗 日 化 型 在 单独 饲养 和 群体 饲养 时 都 表现 为 极端 
的 散居 型 特征 。 但 是 近年 日 本 冲绳 种 群 的 实验 结果 
证 明 这 一 结论 有 失 偏 颇 。 虽 然 在 相同 的 实验 条 件 
下 ,白化 型 的 形态 比 普 通 型 更 趋向 于 散居 型 ， 但 群 
体 饲 养 时 白化 型 仍 具 有 群居 型 的 特征 (Yerushalmi 
et al, 2001; Hoste et al, 2002; Tanaka et al, 
2002); 而 白化 型 体内 不 存在 [His’]-corazonin, Œ 
然 , 飞 蝗 日 化 型 特征 的 群居 型 化 ， 是 由 [His ]- 
corazonin 以 外 的 其 他 因子 在 控制 。 所 以 ， [His”]- 
corazonin 还 不 能 完全 解释 飞 蝗 的 变型 现象 。 或 者 说 
飞 蝗 的 变型 现象 不 是 由 一 种 激素 控制 ， 还 有 其 他 因 
子 的 参与 。 
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